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Samenvatting
Het visuele systeem is voor veel diersoorten een belangrijke bron van informatie
over de omgeving waarin ze leven. Goede informatie over die omgeving is van
levensbelang, omdat deze vol is van gevaren (zoals rooÍdieren en obstakels) en
mogelijkheden (zoals voedsel en potentiële pafiners). Een goed visueel systeem
verhoogt de overlevingskans en de mogelijkheden tot voortplanting van
individuele dieren. Dit proeÍschrift doet verslag van experimenten aan en
modellering van een onderdeel van het visuele systeem van de bromvlieg. De
bromvlieg is een uitstekend proeÍdier voor electroÍysiologische experimenten aan
het visuele systeem. Bij deze experimenten wordt de elektrische activiteit van
zenuwcellen gemeten met behulp van micro-elektroden. Het visuele systeem van
bromvliegen is relatief eenvoudig, waardoor de metingen makkelijker zijn uit te
voeren en de uitkomsten eenvoudiger te interpreteren zijn. Ondanks deze
eenvoud bevat het visuele systeem van de bromvlieg toch alle basiselementen
van het zien, zoals Íototransductie (het mechanisme dat de licht omzet in
electrische spanningen in gespecialiseerde zenuwcellen, de fotoreceptoren),
spatiotemporele (zowel in ruimte als tijd) bewerking van visuele informatie en
bewegingsdetectie. Hierdoor hebben de resultaten verkregen door experimenten
aan de bromvlieg volop relevantie voor de kennis van visuele systemen in het
algemeen.
De metingen die in dit proeÍschrift worden besproken zijn gedaan in het
zogenaamde erste optische chiasma van de bromvlieg. Dat is een gebied in de
hersenen van de vlieg waarin zenuwuiteinden (axonen) van cellen in de retina en
de lamina (dit zijn twee gebieden met neuronen die vlak bij het oppervlak van het
oog liggen) naar de medulla (een meer cenlraal gelegen hersengebied) lopen.
Door de meeste axonen in het eerste optische chiasma wordt de informatie
verzonden in de vorm van continue spanningsveranderingen van de binnenkant
van de cel ten opzichte van de buitenkant van de cel. Door een gedeelte van de
axonen wordt met behulp van actiepotentialen (korte spanningspulsjes)
inÍormatie verzonden. Hierbij zit de inÍormatie niet in de grootte van de spanning,
maar in de frequentie van de actiepotentialen. Door op een gecontroleerde
manier visuele informatie aan de vlieg aan te bieden en dan de actiepotentialen
te meten, kun je er achter komen welke rol verschillende cellen spelen in het
visuele systeem.
Het meten van de actiepotentialen gebeurt door een wolÍram electrode zo dicht
mogelijk bij een axon te brengen, en dan de spanningsverandering rond dat axon
te meten. Deze manier van meten wordl extracellulair aÍleiden genoemd. Omdat
de axonen waaryan ik afgeleid heb erg dun zijn (ongeveer 0,8 pm), worden er
hoge eisen gesteld aan de electrode. Zo mag het deel van de punt van de
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electrode dat niet bedekt is met isolatie maar een klein oppervlak beslaan. Als
het ongeïsoleerde oppervlak te groot is, pikt de electrode te veel storende
signalen op, zoals signalen van andere zenuwen. Een bijkomende complicatie is
dat het eerste optische chiasma bedekt is met een stug beschermingslaagje. Als
de punt van de electrode ruw of bot is, of een te stompe hoek heeft, blijÍt dit
beschermingslaagje als het ware aan de electrode kleven. Bij het verder
indrukken van de electrode in het weefsel schiet op een gegeven moment de
electrode door het beschermlaagje, maar ook langs de zenuwvezels in het
chiasma, waardoor er niet meer aÍgeleid kan worden. Het is dus zaak dat we
beschikken over electrodes met een Íijne, gladde en scherpe punt. Zulke
electrodes kunnen gemaakt worden door het uiteinde van dunne
wolÍraamstaafjes te etsen in kaliumnitriet. De punten die zo gevormd worden zijn
mooi glad en hebben aÍmetingen kleiner dan 0,5 pm. De staaÍjes worden
vervolgens geheel geïsoleerd met kunsthars, waarna de isolatie van het uiterste
puntje wordt verwijderd met een vonk. Electrodes die op deze manier gemaakt
zijn blijken geschikt om van de genoemde cellen in het eerste optische chiasma
aÍ te leiden.
De cellen waarvan met succes is aÍgeleid vallen aan de hand van hun respons
onder te verdelen in twee groepen: de on-off cel, die reageeft op veranderingen
in de lichtintensiteit, en de sustaining cel, die reageert evenredig met de grootte
van de lichtintensiteit. De on-ofÍ cel en de sustaining cel krijgen hun informatre
waarschijnlijk van de zogenaamde amacrine cel. Deze amacrine cel strekt zich uit
over een relatief groot deel van de visuele ruimte, dat wil zeggen dat die zelí zijn
gegevens van een groot aantal fotoreceptoren krijgt. Het ruimtelíjk oplossend
vermogen, dit is de mate waarin kleine details waargenomen kunnen worden, van
de on-ofÍ cel en de sustaining cel komt echter overeen met dat van slechts enkele
fotoreceptoren. Het is daarmee veel beter dan op grond van het aantal met de
amacrine cel gekoppelde Íotoreceptoren verwacht zou worden. Verder is het
tijdsoplossend vermogen van beide cellen, dit is de mate waarin zeer snelle
veranderingen in lichtintensiteit verwerkt kunnen worden, kleiner dan dat van de
fotoreceptor. Beide effecten kunnen verklaard worden door de amacrine cel te
modelleren als een electrische kabel bestaande uit verbindingssegmenten 
zijtakken waaraan de fotoreceptors en de on-off cel en sustaining cel gekoppeld
zijn. Als de electrische parameters van de zijtakken anders ziin dan die van de
verbindingselementen, blijkt er een lokale manier van veruverken te ontstaan met
temporele eigenschappen die overeenkomen met die van de on-off cel en de
sustaining cel .
Als een vlieg rondvliegt, dan zal haar visuele input eÍÍectief bestaan uit
bewegende beelden. De respons van een on-oÍÍ cel op bewegende beelden
wordt dan beïnvloed door zowel de samenstelling van het beeld als de snelheid
waarmee het beeld beweegt. De vraag is nu of die twee efÍecten van elkaar
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losgekoppeld kunnen worden. Dat wil zeggen, als de respons van de cel op
beeld A met 25 7o vermindefi als het beeld twee keer zo snel beweegt, is er dan
ook 25 % verschil in de responsen op beeld B bij dezelfde snelheden? En zo ja,
is dat dan ongeacht de samenstelling van beeld B? Een belangrijke stellíng in de
wiskunde zegt dat ieder (continu) signaal kan worden samengesteld oor een
reeks sinussen met de juiste weegfactoren bij elkaar op te tellen. Deze stelling
gaat ook op voor bewegende beelden. Híervan is gebruik gemaakt door de
respons van de on-oÍf cel op te meten terwijl de vlieg bewegende sinuspatronen
te zien kreeg. Uit deze metingen blijkt dat de bovenstaande vraag negatieÍ
beantwoord moet worden. De samenstelling van het beeld blijkt wel degelijk
invloed te hebben op het eÍfect dat de snelheid van het beeld op de respons van
de on-ofÍ cel heeft.
In plaats van voor elke soott stimulus te bekijken wat nu precies de respons van
de on-off unit op die stimulus is, kun je ook kijken naar hoeveel informatie de cel
doorgeeÍt over stimuli die de vlieg in zrjn natuurlijke omgeving tegenkomt.
InÍormatie wordt gequantificeerd door het verschil in onzekerheid ie er over de
stimulus bestaat wanneer je niet weet hoe de cel reageert, en wanneer je de
reactie van de cel wel weet. Voor een eerste reeks experimenten is er een
eendimensionale stimulus gebruikt, namelijk een lichtbron waarvan de intensiteit
varieeft. De intensiteiten die de lichtbron produceert zijn, zowel wat betreft de
absolute grootte als wat betreÍt het gedrag in de tijd, een goede benadering van
wat een fotoreceptor van een vlieg aan intensiteiten tegen zou kunnen komen als
de vlieg rondvliegt in zijn natuurlijke omgeving. Op twee manieren is aan de hand
van de respons van de on-oÍf cel op deze natuurlijke tijdreeks van intensiteiten
berekend hoeveel inÍormatie de cel geeft over de stimulus. De eerste methode
probeert aan de hand van de gemeten actiepotentialen de stimulus te
reconstrueren. Door te kijken naar de overeenkomsten tussen de
gereconstrueerde stimulus en de werkelijke stimulus kan worden berekend
hoeveel informatie over die stimulus in de actiepotentialen zit. Een nadeel van
deze methode is dat om hem toe te passen op de respons van de on-oÍÍ cel het
originele stimulussignaal voorbewerkt moet worden. Deze voorbewerkingen
vereisen precieze kennis over de venverking van de signalen door de cel. Zolang
deze kennis nog niet perfect is, zal de berekende inÍormatieoverdracht lager zijn
dan de werkelijke informatieoverdracht. Een andere manier om de
informatieoverdracht door de cel te berekenen is rechtstreeks te kijken naar de
statistiek van de actiepotentialen. Het voordeel van deze methode is dat er geen
aannames nodig zijn over de voorbewerking van het stimulussignaal. De enige
voorwaarde is dat de variabiliteit van de stimulus zo groot is dat een begrenzing
aan de variabiliteit van de respons puur een eÍÍect is van de venverking van het
signaal door het visuele systeem tot op het niveau van de on-off cel, en niet van
een begrensde variabiliteit van de stimulus. De natuurlijke tijdreeks van
intensiteiten voldoet echter ruimschoots aan deze voorwaarde.
8 1
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variëren niet alleen in àe tijd, maar hebben ook een ruimtelijke 
structuur' Dit kan
inv |oedhebbenopoehoevee lhe id in Ío rmat ied iedece ldoorgeeÍ t .Daaromiser
voor een tweede reer" áxperimenten aan de inÍormatieoverdracht 
van de on-oÍÍ
cel gebruik gemaaKt van spatiotemporele srimuli' 9" 1l i^"-9:en 
stimuli waarbij
zowe l indet i jda |s inderu imte l i i ked imens iesvar ia t ieaanwez ig is .omnatuur l i j ke
stimuli te benaderen rs gebruik gemaakt van dia's 
van plaatsen buiten waar zich
vliegen zouden kunnen- bevindán. Deze dia's werden 
op een klein doorzicht-
proiectiescherm vlak voor de vlieg geprojecteerd' Het geprojecteerde 
beeld werd
door middel van spiegels heen en weer bewogen 
met een voor de vlieg
karakteristieke snelheid. Uit de respons van de on-oÍÍ cel op 
stimulatie met deze
s t rmu| iwerdde in fo rmat ieoverdrachtberekend.Hetb l i j k tda tdoorhetgebru ikvan
spat io tempore |es t imu| ide in fo rmat ieoverdrachtper t i jdseenhe idvandece|met
ongeveer een Íactor twee omhoog gaat' vergeleken met de' 
eendimensionale
tijdreeksen. Dit gebeurt zowel door een toename van de 
informatie per
a c t i e p o t e n t i a a l , a l s d o o r e e n t o e n a m e v a n h e t a a n t a l a c t i e p o t e n t i a l e n p e r
s e c o n d e . D e i n f o r m a t i e d i e d e o n - o Í Í c e | p e r a c t i e p o t e n t i a a l d o o r s t u u r t i s
ongeveerevengroota lsgevonden isvooranderezenuwce l |en ,zowel inandere
sensorische systemen, als in andere diersoorten'
Epiloog
Het vliegenoog biedt behi
aan de vlieg ook een enon
mogelijkheden tot onden
moeilijkheden die daarbij
proefschriÍt is voor mij de I
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begin had. Ook zijn er nog
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ovefiuigd dat dit zal gebe
meemaken.
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die direct oÍ indirect zoveel
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daarbij mijn co-promotor Har
kan worden, mijn promotor
groep. Ook wil ik Hein Leeri<
de technische ondersteuning
Hoewel ik hoop dat ik de n
boekje, is dit proeÍschrift natu
In die hoedanigheid heeft het
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omdat ze er was, en omdat zr
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